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論文内容の要旨
植物の成長は、様々な化学シグナル、また機械シグナルによって制御される複雑な過程
である。例えばオーキシンといった植物ホルモンに代表される化学シグナルが、植物の細
胞分裂や細胞分化、そして細胞壁構築などの諸過程を制御していることが古くから知られ
てきたほか、これに加え、機械的な力(機械シグナル)もまた、植物体の成長に対して大
きく影響を及ぼしていることがわかってきた。
一方で、植物が育つ過程において、植物固有の構造物である細胞壁が果たしている役割
は大きい。事実、植物が成長過程で様々な器官を作りあげていくなかでは、それぞれの器
官によく特化した、特徴的な細胞壁構造が構築される。そしてそのような細胞壁の構築制
御こそ、植物の成長制御における重要な要素であると考えられている。これらを踏まえる
と、前述の機械シグナルが、細胞壁の形成過程を直接制御しているという可能性も考えら
れ、それを支持する記述も膨大に蓄積しているが、その制御に関わる分子メカニズムに関
する知見は、これまで乏しかった。
シロイヌナズナの花茎では、花茎の重みを支えるための支持組織と呼ばれる組織が形成
され、そこでは、十分な強度をもった特徴的な細胞壁が構築される。これまでに私たちは、
花茎に荷重をかけるという実験を行ったところ、支持組織において細胞壁の硬化に関わる
と考えられている一群の細胞壁関連遺伝子の発現が上昇することを見いだした。さらに、
荷重をかけた個体では、細胞壁の構成成分にも変化がみられ、細胞壁の硬化に関わるとさ
れるリグニンやセルロースが増加していた。以上の結果は、陸上植物が“重み"という機
械的な刺激を感知し、それに耐えられる十分な強度をもった丈夫な細胞壁の構築を促進し
ようとするメカニズムが存在することを示唆するものであった。
ところで、花茎に機械刺激を与えたときに発現が上昇した前述の遺伝子群の多くは、実
生の根に、浸透圧刺激を与えたときにも発現が強く誘導されることに気づいた。そして浸
透圧刺激を与えた根では、組織の強化に関わるとされる結晶性セルロースの蓄積も加速し
ていた。植物組織に浸透圧刺激を与えると、原形質分離が起こり、細胞壁と細胞膜がかい
離する。これにより細胞・細胞膜のあいだの力学的バランスが崩れ、機械刺激として働い
ているとすると、根においても、花茎と同様に、機械刺激に応答して細胞壁を強化する機
構が存在している可能性が考えられた。そこで、浸透圧刺激が機械刺激として作用してい
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ると仮定し、この実験系を用いて、機械刺激の受容から細胞壁強化へとつながる信号経路
のなかで働いている信号伝達分子を同定しようと試み、包括的な変異体スクリーニングを
行った。浸透圧刺激を与えても結晶性セルロースの沈着が加速しないという表現型を指標
にスクリーニングを行った結果、 athb5 変異体を同定し、この遺伝子の詳細な解析を進め
fこ。
先行研究によれば、 AtHB5 は植物ホルモンの一種であるアブシシン酸 (ABA) のシグナ
リング経路のなかでポジティブレギュレーターとして機能することが報告されている。そ
こで、浸透圧刺激に応答して結品性セルロースの沈着が加速するというこの現象も、 ABA
シグナリングを介しているのか検証した。まず、浸透圧刺激のかわりに ABA 刺激を実生に
投与しても、結晶性セルロースの沈着は加速しなかった。さらに、 ABA シグナリング経路
で働く分子を欠損した変異体においても、浸透圧刺激を与えると、野生型と同様に沈着が
加速した。これらの結果は間接的な証拠であるが、浸透圧刺激に依存した結晶性セルロー
スの沈着加速が、 ABA 非依存的に制御されている可能性を支持するものである。
興味深いことに、 athb5 変異体では、浸透圧刺激を与えない条件でも、ある特定の環境
下で明瞭な表現型を示した。すなわち、水平においた寒天培地で実生を育てると、野生型
実生の根は培地のなかに進入する一方で、 athb5 変異体の根はほとんど進入できなかった。
柔らかい培地を用いたところ、この表現型は完全に回復し、野生型の根と同じ程度に進入
できるようになった。そして培地の硬さと根の進入成功率とのあいだには負の相聞が見ら
れたことから、。thb5 変異体の根では、培地の硬さに対する応答が異常になっていると考
えられた。さらに、この表現型と対応して、培地のなかに根が進入しようとする際に、 AtHB5
遺伝子の発現が根の先端部において大きく上昇することを見いだした。これらの結果は、
大きな機械刺激のかかる環境下で根が成長する際に、 AtHB 5 が必須の役割を担うことを意
味している。そしてこのことは、今回行った浸透圧刺激を用いた変異体スクリーニングが、
機械刺激に対する応答が異常な変異体をスクリーニングする方法として有効であったこと
を示唆している。
柔らかい培地を用いることで、 athb5 変異体でも、培地に対する根の進入成功率が回復
したものの、そのような柔培地のなかで成長している変具体の根の形状は大きくゆがんで
つ臼口O
おり、頻繁に折れ曲がっていた。タイムラプス観察により根の成長ダイナミクスを精査し
たところ、 athb5 変異体では一度形成された根の領域が時間経過と共に培地のなかでずれ
ることを明らかにした。そして、この根で、結品性セルロースの沈着ノ《ターンに異常が生
じていることを見いだした。結晶性セルロースは、細胞壁強度の向上に関わるとされる成
分であることから、 athb5 変異体の根では、この細胞壁成分の沈着異常により強度を維持
できないために根がずれてしまう可能性が考えられる。
以上の結果は、根が機械刺激を受けながら障壁中で成長する過程において、結晶性セル
ロースの蓄積が重要であること、またこの過程において AtHB5 が重要な働きを担っている
ことを示唆するものである。
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論文審査結果の要旨
陸上植物の形態や生理機能は，大気や土壌などの陸上環境への適応の一環として獲得され
たものが多い。その内 大気中で植物の地上部を機械的に支える機能や，硬い土壌中に根
を張り巡らす機能は，それぞ、れの組織に特徴的な細胞壁の力学的特性が重要な役割を担っ
ていると考えられてきた。また，植物細胞壁は，植物が受ける環境からの力学的ストレス
を，シグナルとして捉え，それに応じて細胞壁の力学的特性を変化させている可能性も古
くより指摘されてきた。しかしながら，植物組織が力学的なシグナルを感受し，それに応
答して，細胞壁の形成過程の制御を通して，植物体の力学的特性や支持機能を変化させる
一連の分子過程は全く未解明で、あった。本論文では上記の点に着眼し，シロイヌナズナを
用いて，まず，花茎が 50 mg の荷重とし、う生理的な力学的シグ、ナルに応じて細胞壁の形成
過程を変化させる分子過程の解剖を行っている。その結果，セルロース合成酵素遺伝子を
初め細胞壁形成に関与する 9種の遺伝子の転写が荷重刺激に応答して，高まることを見出
した。また，これらの遺伝子群の多くは，根に浸透圧ショックを与えると，発現が高くな
ること，その際，根の特定の組織で，結晶性セルロースの蓄積が見られることも見出して
いる。これらの結果は，力学的な刺激が細胞壁構築に関わる遺伝子の転写を介して，支持
機能の調節を行う分子機構の存在を示唆している点で，新規性の実験結果である。次に，
本論文では，以上の知見を基に，根に浸透圧ショックを与えた際の結晶性セルロースの沈
着を指標にして，その過程に機能喪失を引き起こした変異体の探索をシロイヌナズナの T­
DNA タグラインライブラリーを用いて進め 3 つの T-DNA 挿入変異体を単離した。その変
異体の内の 1 つは転写因子をコードする AtHB5 を欠損していた この変異体 athb5 の根
は，通常の堅さの寒天培地に進入する能力を欠いた。また， pAtHB5:: G，伊を発現させた野生
型のシロイヌナズナに浸透圧ショックを与えると，結晶性セルロースの合成が高まる根の
領域で pAtHB5: :G，伊の発現が高まった。更に，浸透圧ショックによる結晶性セルロースの
蓄積は，アブシジン酸を介した情報伝達経路による制御を受けないことから，上記の一連
の過程は，アブシジン酸による水ストレス応答とは別個の経路により，機械刺激に応答し
て惹起される情報伝達経路であると結論している。これらの研究成果は緩やかな機械刺激
が At田5 などの制御因子を介して、細胞壁構築の制御を通して，植物の茎や根の物理特性
を変化させる一連の分子過程の存在を明らかにしている点で新規性が高いと認められる。
以上の研究成果は，小泉健人が自立して研究活動を行うに必要な高度の研究能力と学識を
有することを示している。したがって，小泉健人提出の論文は，博士(生命科学)の博士
論文として合格と認める。
- 84 • 
